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RÓLE DES HORMONES FONGIQUES 
DANS L'ASSOCIATION ECTOMYCORHIZIENNE 

par Gilles GAY* 

RESUME 4 L9aptitude des champignons ectomycorhiziens à libérer des hormones ainsi que le rôle de ces substances dans l'établissement et le maintien de l'association symbiotique sont précisés dans cet exposé. La plupart des champignons ectomycorhiziens libèrent de l'acide indole-3-acétique (�&�) lorsqu'ils sont cultivés en présence d'un précurseur, le tryptophane. L'AIA d'origine fongique est en grande partie responsable de l'hyperramifi- cation caractéristique des systèmes racinaires portant des mycorhizes. Outre son effet rhizo- géne, ce métabolite pourrait affecter la perméabilité membranaire des cellules de la racine hôte, le fonctionnement de leur génome ainsi que la mise en place de leur paroi. Certains champignons ectomycorhiziens libérent aussi des gibbérellines, des cytokinines ou de l'éthylène. L'aptitude à produire ces métabolites n'a toutefois été observée que pour un nombre limité de champignons et leur rôle dans l'association symbiotique est encore mal connu, 

SUMMARY 4 The capability of ectomycorrhizal fungi to release hormones and the func- tion of these metabolites in the ectomycorrhizal symbiosis are reviewed. Most ectomycor- thizal fungi release indole-3-acetic (IAA) when cultivated in the presence of a precursor containing the indole ring (e.g. tryptophan). Fungal IAA enhances branching of the invaded root systems and is mainly responsible for the typical morphology of ectomycorrhizas. Moreover, AA released by ectomycorrhizal fungi is symbiotic association might affect the permeability of host cells. It might also modify genome transcription and translation and induce an impaired host cell wall organisation. 
Some ectomycorrhizal fungi also release gibberellins, cytokinins or ethylene. As yet, this capability has been detected in a limited number of fungi. Hence, the function of these metabolites in the ectomycorrhizal symbiosis has never been studied in depth, 
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ABRÉVIATIONS : AIA : Acide indole-3acétique, AIB : Acide indole-3-butyrique, �&$ acide indole-3-propionique, ANA : acide naphtaléne acétique. 
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INTRODUCTION 

L'association ectomycorhizienne est une symbiose racinaire faisant intervenir 

deux partenaires, une plante supérieure et un champignon. Cette association 

symbiotique concerne surtout les essences forestières des zones tempérées. 

Le champignon, en général un basidiomycète ou un ascomycète, envahit princi- 
palement les racines absorbantes de l'arbre qui sont transformées en ectomyco- 
rhizes. Celles-ci sont caractérisées par l'absence de poils absorbants et par la pré- 
sence d9un manchon mycélien pseudo-parenchymateux qui entoure totalement 
la racine : c'est le manteau fongique. A partir de la zone interne du manteau, 
des hyphes s'insinuent entre les cellules du parenchyme cortical de la racine hóte 
oà elles forment un réseau trés dense appelé réseau de HARTIG, mais elles ne 
pénétrent jamais à l'intérieur des cellules de l'hóte. Sous l'influence du champi- 
gnon, les systémes racinaires colonisés émettent de nombreuses ramifications 
qui sont elles aussi transformées en mycorhizes. Cette stimulation par le champi- 

gnon de l'activité rhizogéne de la plante est à l'origine de l'hyperramification 
caractéristique des systémes racinaires colonisés par des champignons ectomyco- 
rhiziens. 

L'effet bénéfique de l'association ectomycorhizienne sur la croissance et la 
nutrition minérale de la plante hôte a été mis en évidence par HATCH dés 1937. 

Depuis cette date, de nombreux auteurs (cf. HARLEY, 1969; HARLEY & 

SMITH, 1983; GIANINAZZI & al., 1982; GIANINAZZI-PEARSON & GIANI- 

NAZZI, 1986) ont montré que l'infection ectomycorhizienne stimule l'absorp- 
tion des éléments minéraux (principalement l'azote et le phosphore) et leur 
intégration dans le métabolisme de la plante. L'association symbiotique est de 
même bénéfique pour les champignons mycorhiziens. Ceux-ci ont en général une 
aptitude très faible à dégrader la cellulose ou les composés pectiques. Ils trou- 
vent donc dans les exsudats racinaires de la plante hôte les hydrates de carbone 
simples dont ils ont besoin. De nombreux autres composés organiques (acides 
aminés, vitamines, etc...) contenus dans les exsudats racinaires sont également 

utilisés par les champignons, certains d'entre eux étant probablement indis- 
pensables au déroulement complet de leur cycle et notamment de leur fructi- 
fication (MELIN, 1963; DEBAUD & GAY, 1987). 

Les aspects nutritionnels de l'association ectomycorhizienne ont fait l'objet 
de nombreuses études physiologiques et biochimiques et sont maintenant 

relativement bien compris. Par contre, les mécanismes impliqués dans l'établis- 
sement et le maintien de l'association symbiotique ont été peu étudiés. Les 
métabolites fongiques susceptibles d'intervenir à ce niveau sont, soit des sub- 

stances impliquées dans les phénoménes de reconnaissance entre les deux parte- 
naires, soit des composés ayant un róle de régulateur de croissance ou exergant 
une action de type hormonal sur le développement des tissus de l'hóte. Des sub- 
stances affectant la libération de métabolites par les cellules de l'hóte ou permet- 
tant aux champignons mycorhiziens d'étre compétitifs vis-à-vis des saprophytes 
ou des pathogènes pourraient aussi être impliquées. Parmi ces différentes sub- 
stances, les hormones ont été les plus étudiées. Certains champignons ectomyco- 
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thiziens en culture pure libèrent en effet des cytokinines, des gibbérellines ou de l'éthylène. La production de ces metabolites, qui pourraient intervenir dans certaines séquences morphogénétiques de l'établissement de l'association sym- biotique, n'a toutefois été observée que pour un nombre limité de champignons. Par contre, pratiquement tous les champignons ectomycorhiziens liberent de Vauxine ou acide indole-3-acétique (AIA) lorsqu'ils sont cultivés en présence 
de tryptophane. 

C'est pourquoi l'aptitude des champignons ectomycorhiziens à produire des hormones et notamment de l'AIA a tout d'abord été précisée dans ce travail. Le róle de ces métabolites dans l'établissement et le maintien de l'association symbiotique a ensuite été envisagé à la lumière des connaissances actuelles concernant le mode d9action des hormones et leur influence sur la croissance des végétaux supérieurs. 

PRODUCTION ET RÔLE DE L'AIA FONGIQUE 
DANS L'ASSOCIATION ECTOMYCORHIZIENNE 

Le rôle de l'AIA en tant que médiateur de l'activité mycorhizogène des 
champignons a été étudié à la suite des travaux de Mc DOUGALL & DUFRE- NOY (1944) mettant en évidence l'hyperauxinie des ectomycorhizes. Ce méta- bolite peut étre produit par de nombreux microorganismes, qu'il s'agisse de bactéries ou de champignons. Il n9est donc pas surprenant de constater que pratiquement tous les champignons ectomycorhiziens libèrent de l'AIA lorsqu'ils sont cultivés en présence d'un précurseur de l'auxine, le tryptophane (MOSER, 
1959; ULRICH, 1960; HORAK, 1963, 1964; TOMASZEWSKI & WOJCIE- 
CHOWSKA, 1975; STRZELCZYK & al, 1977; GAY & al, 1982; EK & al., 1983; ROUILLON & al, 1986 ). Cette production nécessite le plus souvent 
un apport de quantités importantes de précurseurs contenant le noyau indole. 
Elle est extrémement dépendante des conditions de culture (GAY, 1986, 1987), de l'espéce fongique et méme de la souche étudiée (GAY & DEBAUD, 1987). 

SLANKIS fut le premier à étudier le róle de l'auxine fongique dans les ecto- mycorhizes. � 4 notamment montré (1948) que des racines excisées de pin, 
cultivées en présence de Suillus luteus ou de Suillus variegatus, forment de 
nombreuses racines latérales courtes présentant la morphologie caractéristique des ectomycorhizes : elles sont en effet dépourvues de poils absorbants, renflées ct ramifiées dichotomiquement. Les filtrats de culture de ces champignons produisent le méme effet, ce qui conduit SLANKIS à considérer que des régu- lateurs de croissance sont libérés dans le milieu de culture par le champignon 
et qu9ils affectent la croissance des racines de pin. En effet, différentes auxines 
(�&�, �&�, �&$, ANA) ont des effets similaires à ceux des filtrats de culture et 
Peuvent provoquer les modifications morphologiques caractéristiques des ecto- 
mycorhizes (SLANKIS, 1949, 1950, 1951). Selon cet auteur, la production 
$�&� par le champignon serait donc indispensable à l'établissement et au main- Hen de l'asociation symbiotique. Il a noté à ce propos (SLANKIS, 1967) 
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qu'une augmentation de la teneur en azote des milieux de culture empéche la 

formation des mycorhizes de pin et provoque la disparition des mycorhizes 

préexistantes. Il a établi un parallèle entre cette observation et le fait qu9un 

apport d'azote inhibe la production d'AIA par des champignons mycorhiziens 
en culture pure (MOSER, 1959). Ce rapprochement l'a amené à conclure que 

l'inhibition de la synthése d'AIA fongique par de fortes teneurs en azote pourrait 

être responsable de l'absence fréquente de mycorhizes sur des sols riches en cet 

élément. Cette hypothèse, qui n'a pas reçu de preuve expérimentale directe, 
constitue l'une des rares tentatives d'explication de l'influence des facteurs du 

milieu sur l'établissement de l'association symbiotique. Les résultats sur lesquels 

elle est basée sont cependant difficiles à comparer car ils concernent des cham- 

pignons différents, cultivés dans des conditions elles aussi différentes. 

L'hypothèse de SLANKIS (1967) concernant le rôle de l'AIA fongique dans 

l'association ectomycorhizienne a été contestée par RITTER (1968). Le fait 

que la production d'AIA par les champignons mycorhiziens en culture pure 
soit toujours faible et nécessite de fortes quantités de précurseur (tryptophane 

ou composés contenant le noyau indole) a conduit cet auteur à considérer que, 

dans la mycorhize, l'AIA fongique n'est pas produit en quantité suffisante pour 

affecter la physiologie de la racine hóte. L'exemple du champignon ectomyco- 

rhizien Hebeloma hiemale montre qu'il est difficile d'extrapoler à la mycorhize 
les résultats obtenus avec un champignon en culture pure (GAY, 1987). En 

effet, l'action rhizogène de H. hiemale sur des microboutures de Pinus halepensis 
est maximale en présence de concentrations très faibles en tryptophane (com- 

parables à celles des exsudats racinaires des plantes hôtes), bien que de telles 

concentrations ne permettent qu'une production d'AIA à peine décelable par 

ce champignon en culture pure. Ceci montre que le faible taux de conversion 
du tryptophane en AIA par le champignon en culture pure ne signifie pas, 

comme le pensait RITTER. (1968), que le champignon soit incapable de produire 
dans la mycorhize des quantités d'AIA physiologiquement actives. 

De plus, les champignons mycorhiziens ont une croissance mycélienne lente 
et sont généralement cultivés sur des milieux riches en glucose, azote et phos- 

phore. Ces milieux, favorables au métabolisme primaire du champignon, per- 
mettent une bonne croissance mycélienne mais conduisent à une forte sous- 

estimation du métabolisme secondaire du champignon et notamment de son 

aptitude à produire de l'AIA (GAY, 1986, 1987). La production d'AIA fongique 

est en effet d'autant plus importante que les conditions de culture sont défavo- 

rables à la croissance mycélienne. Cette observation va dans le sens de l'hypo- 
thése de SLANKIS (1973) selon laquelle l'absence de mycorhizes sur des sols 
riches en éléments nutritifs serait due à l'inhibition de la synthése d'auxine 

fongique. L'étude du couple symbiotique Hebeloma hiemale X Pinus halepensis 
montre à ce propos que les concentrations en azote et en phosphore des milieux 

de culture affectent dans le même sens l'aptitude du champignon à produire 
de ��&� et sa capacité à stimuler l'activité rhizogàne de la plante hóte. Ceci 

indique que les variations de l'effet rhizogéne de H. hiemale en fonction des 
conditions de culture sont probablement dues à des modifications de son apti- 

tude à synthétiser de l'AIA. 

Source : MNHN, Paris 
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Les données actuelles concernant le mode d'action de l'auxine montrent, comme le soulignait déjà SLANKIS (1961), que la présence d'un excés d'AIA dans les mycorhizes peut affecter profondément leur physiologie et leur méta- bolisme de sorte que les mycorhizes ne doivent pas étre considérées seulement comme le résultat de simples modifications morphologiques et structurales des racines non infectées mais aussi comme des structures reflétant un état physio- logique particulier. En effet, outre son action rhizogéne, l'AIA fongique pour- rait provoquer une augmentation de l'apport et de l'excrétion au niveau des mycorhizes des produits de la photosynthèse et de composés susceptibles de fa- voriser la croissance du champignon. L'AIA libéré par le champignon pourrait de même perturber la mise en place des parois de l'hôte et provoquer une dimi- nution de leur rigidité comparable à celle observée par DUDDRIDGE & READ 
(1984) au niveau du réseau de HARTIG de mycorhizes de pin. Cette diminution de rigidité des parois cellulaires de la plante hôte pourrait favoriser la pénétration des hyphes du réseau de HARTIG. L'AIA fongique exercerait ainsi un effet sensibilisateur sur les tissus racinaires en augmentant leur réceptivité à l'infection mycorhizienne. L'auxine libérée par le champignon dans la mycorhize pourrait enfin affecter le fonctionnement du génome de la plante hôte et induire no- tamment la synthèse de nouvelles protéines caractéristiques de l9état symbio- tique. 

L'ensemble de ces résultats montre que l'AIA pourrait étre un des détermi- nants du pouvoir symbiotique des champignons ectomycorhiziens. Ils n'indi- 
quent cependant pas que l'AIA est le seul composé responsable de l'effet myco- rhizogène des champignons. D'autres métabolites secondaires d'origine fongique, parmi lesquels des hormones autres que l'AIA, pourraient aussi être détermi. 
nants, sinon nécessaires, pour la réalisation de certaines étapes de l'établissement de l'association symbiotique. 

PRODUCTION DE CYTOKININES ET DE GIBBÉRELLINES 
PAR LES CHAMPIGNONS ECTOMYCORHIZIENS 

GOGALA (1967) a signalé la présence de gibbérellines dans les milieux de culture et les fructifications de Boletus edulis, mais cette observation n'a jamais 
été vérifiée depuis. De même, MILLER (1971) a montré, en utilisant le test cal de soja, que le champignon ectomycorhizien Rhizopogon roseolus produit des Cytokinines (transzéatine, trans-ibosyl zéatine, isopentyladénine) alors que 22 espèces d'hébélomes et 6 rhizopogons différents ne semblent pas en produire (CRAFT & MILLER, 1974). La production de cytokinines par les champignons &ctomycorhiziens semble donc beaucoup moins fréquente que celle de AIA. En ce qui concerne leur rôle potentiel dans l'association ectomycorhizienne, on sait 
que les cytokinines, à des concentrations élevées, induisent des déviations morphologiques comparables à celles notées dans le cas des ectomycorhizes. 
Elles inhibent la croissance en longueur des racines et la formation des poils 
absorbants; elles stimulent par contre la formation des racines latérales. Dans 
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les ectomycorhizes, les cytokinines pourraient aussi provoquer une rupture 

du contact entre les cellules corticales adjacentes, ce qui favoriserait la pénétra- 

tion des hyphes du réseau de HARTIG. Elles pourraient aussi jouer un róle 
important en interagissant avec les auxines ou d'autres hormones. 

RÔLE DE L'ÉTHYLÈNE DANS L'ASSOCIATION ECTOMYCORHIZIENNE 

Certains champignons ectomycorhiziens sont capables de produire de l'éthy- 
lène lorsqu'ils sont cultivés en présence de méthionine (GRAHAM & LINDER- 
MAN, 1981). L'effet morphogéne de ce composé au niveau des systémes raci- 
naires de pins est comparable a celui de l'AIA. En effet, des systémes racinaires 
de Pinus radiata traités par de l'acide chloroéthane sulfonique (qui libére de 

l'éthyléne) forment des racines courtes, dichotomes, ressemblant à des ecto- 

mycorhizes (WILSON & FIELD, 1984). RUPP & MUDGE (1985) ont obtenu 
des résultats comparables en traitant des racines de Pinus mugo par de l'éthé- 

phon qui libère aussi de l'éthylène. Un traitement par de l'ANA produit les 

mêmes symptômes alors que le thiosulfate d'argent (inhibiteur de l'action de 

Péthylène) réduit de 35 % la réponse à l'auxine. Ceci indique, selon ces auteurs, 

que la production d'éthyléne induite par $��� pourrait être responsable, au 
moins en partie, de la ramification dichotome consécutive à un traitement 

par cette auxine. 

En ce qui concerne le rôle de l'éthylène dans l'établissement de l'association 
ectomycorhizienne, RUPP & MUDGE (1985) ont montré que la formation des 
mycorhizes de Laccaria laccata et de Pisolithus tinctorius s'accompagne d9une 

augmentation de la production d9éthyléne alors qu'un apport d'éthéphon ou de 
thiosulfate d9argent n9affectent pas le taux de mycorhization de ces champi- 

gnons. Ces auteurs en concluent que l'éthyléne endogéne de la plante peut 

affecter la formation des mycorhizes et étre responsable des changements de 

morphologie des racines colonisées. Comme le suggéraient RUPP & MUDGE, 
la forte production d9éthyléne notée lors de la formation des mycorhizes pour- 
rait étre une conséquence de la modification du métabolisme auxinique des 
racines colonisées. On sait en effet que de nombreuses modifications de la phy- 
siologie des systèmes racinaires consécutive à un traitement par l'AIA sont en 
fait induites par l9éthylène produit par la racine en réponse au traitement hormo- 

mal. C9est pourquoi la production et le rôle de l'AIA et de l'éthyléne dans une 
mycorhize sont probablement liés. 

DISCUSSION 

Les phytohormones contrólent presque tous les aspects de la croissance et du 

développement des plantes supérieures, particuliérement ceux dépendant de fac- 

teurs environnementaux. Les résultats présentés ici indiquent qu9elles sont aussi 

impliquées dans l'établissement de la symbiose ectomycorhizienne. Les connais- 

Source : MNHN, Paris 
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sances actuelles concernant le mode d'action des auxines montrent que, outre son effet rhizogéne, l'AIA fongique pourrait affecter profondément la physiolo- gie des racines infectées. De plus, l'hyperauxinie des mycorhizes ainsi que la pro- duction par le champignon de cytokinines ou de gibbérellines induit probable- ment des modifications de la balance hormonale de la plante, susceptibles d'af- fecter la physiologie non seulement du systéme racinaire mais aussi de la partie aérienne. En effet, de nombreuses modifications de la physiologie de la plante Caractéristiques de l'association ectomycorhizienne correspondent à des proces- sus sous contrôle hormonal : pour qu'une amélioration de l'absorption minérale s'accompagne d9une augmentation de l9activité photosynthétique de la plante conduisant à un enrichissement en hydrates de carbone des exsudats racinaires 
(HARLEY & SMITH, 1983), il faut que différentes modifications métaboliques sous contrôle hormonal aient lieu simultanément. La question fondamentale est donc de savoir si une production, même faible, d'hormones par le champi- gnon dans la mycorhize peut affecter la balance hormonale de la plante et étre à l'origine de telles modifications. L'utilisation de mutants, soit incapables de produire des hormones, et notamment de ����, 7> surproducteurs, devrait permettre d'apporter des éléments de réponse à cette question. 
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